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Фенотипическая изменчивость видов рода Рйііротуіа (Рірќега, Тађапійае) и их таксономический ста- 
тус. Андреева Р. В. — Исследован диапазон изменчивости морфологических признаков видов рода 
Руротуа Оїѕиђеу, 1964, которые, будучи представителями предгорно-горного ландшафтного ком- 
плекса, характеризуются высокой экологической пластичностью. Разнообразие комбинативных 
сочетаний морфологических элементов и структур затрудняет правильность идентификации, а 
также ставит под сомнение таксономический статус вида. Исследование экологии, морфологии 
и условий развития личинок каждого из видов рода позволило достоверно подтвердить их так- 
сономический статус и выявить вероятные причины, способствовавшие формированию вариа- 
бельности в филогенезе. 


Ключевые слова: слепни, род РиШротуа, изменчивость, личинки, экология, морфология, так- 
сономический статус. 


Рһепоќуріс Уагіарііќу апі Тахопотіса! Ѕіаѓиѕ оѓ е Ѕресіеѕ оѓ е Сепиѕ РиЙротуа (Оцуега, 
Тарапійае). Апігееуа К. У. — Капре оѓ уагіаБііќу оѓ тогрћһоіоріса! сһагасѓегѕ 1$ ѕіоаіеа Юг ће ѕресіеѕ 
оѓ {ће гепиз РАШротуа ОІѕиђеу, 1964, уһісһ һауе уійе есоІоріса1 рІаѕіісіїу аз гергезетиайуез оѓ (ће 
тооипѓаіп 1апазсаре сотр/ех. Юіуетгѕііу оЁ сотбіпаііопѕ оѓ ѕеуега! уагі-аЫе погрво!оз1са| ејіетепіѕ апа 
гасеигез сотріісаѓеѕ соггесі 14епиЯса-Ноп аз уе! аз риїѓѕ іп диеѕіоп {ахопописа| ѕѓаїиѕ оЁ фе 
ѕресіеѕ. Ѕіџӣіеѕ оЁ ]агуа| есоІову, тогрћһоІоғу апа сопаӣіііопѕ оѓ ће ӣеуеіортепї Юг еасһ ѕресіеѕ оЁ ће 
вепиѕ аПожеа гепаШе сопйптаНоп оѓ (Һћеіг {ахопописа! ѕѓаёиѕ апа (о геуеа| іКеіу саџѕеѕ, мһісһ рго- 
тоѓе тогрћһоІовіса! уагіайоп оѓ іһеѕе ѕресіеѕ іп рһуІовепезѕіѕ. 


Кеу мога: һогѕећіеѕ, вепиѕ Р///іротуіа, уапабПцу, Іагуае, есо]озу, тогрһоІору, ќахопотіса! ѕѓабиѕ. 


Введение 


Род Р№йіротуіа ОІѕиђеу, 1964 объединил три вида слепней (Олсуфьев, 1964), внешне не отличаю- 
щихся от представителей рода Тађапиѕ Ілппаеџѕ, 1758, к которому они и были отнесены ранее. 
Указанные виды также были перенесены в трибу ЮРіасһогіпі Епдепет, 1922, став третьим родом этой 
трибы в Палеарктике, тогда как фауна Неарктики насчитывает около 47 её родов. Хотя все три вида 
известны достаточно давно, проведённые таксономические изменения на уровне трибы и рода не вызва- 
ли сомнений, учитывая определяющую роль основных признаков, использованных в филогенетиче- 
ском анализе — необычно удлинённая узкая форма сперматек у самок и голая базикоста (продолго- 
ватый придаток у основания крыла). Иное положение сложилось с видовой диагностикой трудно раз- 
личимых РЁ. 2таеса Еабисиа$, 1794 и Р. арғгіса Меівеп, 1820. Последний из них был признан не всеми 
специалистами (Гесегса, 1966), а в качестве подвида из южной Турции (Булгар-Даг, Тавр) очень крат- 
ко описан Ё. стаеса сісіпае 1еегса, 1967. Трудность идентификации как этих, так и других близко- 
родственных видов слепней заключается в том, что их диагностика часто построена на характеристи- 
ках цвета и величины элементов рисунка брюшка, подверженных значительной вариабельности. Тем 
не менее видовой статус обоих этих видов окончательно подтвержден выведением имаго РЁ. етаеса из 
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личинок, отличающихся от таковых РЁ. арғіса по признакам, равноценным тем, что отличают и личи- 
нок РЁ. гой4епаой Оивбеу, 1937. 

Индивидуальная изменчивость распространенных видов слепней имеет сравнительно широкий 
диапазон и проявляется в вариабельности размеров тела, различных морфологических структур — в 
том числе терминалий, цвета и формы рисунка на брюшке (Шевченко, 1961; Олсуфьев, 1977; Матвеев, 
2007). Основную часть этих показателей обычно используют в таблицах для определения видов. 

Исследование слепней на популяционном уровне не проводили; относительно фенотипической 
изменчивости пока сделан первый шаг (Негробов и др., 2001). Количественная неадекватность собран- 
ного материала и особенности распределения мест развития личиночных форм в природе в настоя- 
щее время не позволяют установить связь между местом обитания и частотой различных форм. 
Относительно имаго, в статье рассмотрена сравнительная характеристика диапазона изменчивости основ- 
ных признаков для видов рода, различающихся в природе экологически и численно. В литературе боль- 
шинство исследований фенетической изменчивости проведено на взрослых формах. Эволюционная 
биология развития рассматривает воздействие на организм совокупности факторов влияния от нача- 
ла его зарождения равноценно для всех стадий онтогенеза. Располагая многолетним опытом изучения 
экологии личиночных форм и учитывая, что эта стадия, будучи самой продолжительной в жизненном 
цикле слепней, наиболее подвержена влиянию внешних факторов, автор счёл целесообразным охарак- 
теризовать паратипическую компоненту и её роль в фенотипической изменчивости видов рода, 
поскольку фенотип — частный случай реализации генотипа в конкретных условиях. 


Материал и методы 


Материалом для исследования фенотипической изменчивости видов рода РиИротуа послужи- 
ли собранные автором личинки и имаго из следующих мест: Азербайджан: окр. с. Конахкенд, высо- 
та 1540 м — 83 экз. Ё. арнса, 17.07.2009; Талыш, окр. с. Паркент — 15 экз. Р. аргіса и 7 экз. Р. эгаеса, 
25—27.06.1999: Армения, зап. Хосров — 12 экз. Р. оғаеса, 10—12 07.1980; Грузия, перевал Цхра-Цхаро 
высота 2070 м — 5 экз. Р. ғолйепаог]і, 17—21.07.1980; Турция, окр. г. Эскишехир высота 1450 м — 24 экз. 
Р. арнса и 6 экз. Р. еғаеса, 18—23.07.2008; окр. г. Трабзон, высота 1940 м — 12 экз. Р. ғойаепаогї, 
16—17.07.2009; окр. г. Артвин, с. Корагёль высота 1160 м — 6 экз. Р. оғаеса и с. Шаушат, высота 2000 м — 
12 экз. Р. гой4епаогр, с. Гиресун, высота 2070 м — 14 экз. Р. ғголаепӣотї, 19—24.07.2009. Наводящим фак- 
тором при поиске личинок обычно служили локальные сборы взрослых насекомых сачком стандарт- 
ного диаметра кошением по растительности, около выпасавшихся животных и на себе. Личинок 
доращивали в лаборатории по собственной методике до выхода окрыленных насекомых, затем их иден- 
тифицировали (Андреева, 1984). Проведена работа с коллекциями слепней в Национальном естествен- 
но-историческом музее в Вене (Австрия) и Зоологическом музее в Праге (Чехия, Кунратице). 


Распространение и экология 


Ареалы Р. аргіса и Р. етаеса могут быть охарактеризованы как обширное, раз- 
нообразное в ландшафтно-экологическом отношении пространство. Наиболее 
широкий ареал у Р. аргіса — от Испании до северо-востока Ирана, на севере 
Европы — до Бельгии, на юге — до берегов Средиземного моря. Почти столь же 
широк ареал Р. втаеса, но его северная граница в центральной Европе ограниче- 
на югом Словакии; на юго-востоке он известен до Турции. Ареал — одно из свойств 
вида, но на всей обширной территории, которую он охватывает, вид распределяет- 
ся в локалитетах, соответствующих преферентности этого вида к конкретной 
ландшафтной зоне. Оба указанных вида относятся к обитателям горно-лесной зоны 
и отмечены, начиная от предгорий до высоты 2000 м (Сһуаја ей а[., 1972), однако 
их личинки не обнаружены выше 1500 м. По численности в пределах мест оби- 
тания охарактеризованы в различных публикациях либо как «обычные», либо 
как «многочисленные». Р. гоћаепаогї до недавних пор считали эндемиком Кавказа, 
где он отмечен от северных склонов Главного Кавказского хребта до юга Дагестана 
и северо-запада Азербайджана. Но в последнее десятилетие появились сообщения 
о нахождении этого вида на севере Турции в различных пунктах хребта Карадениз- 
Даглари (окр. городов Трабзон и Артвин) и расположенного южнее внутреннего 
хребта Ялнызгам (с. Шаушат) (Науаїѓ, Ѕсһасһ, 2000). Оба хребта на северо-вос- 
токе Турции примыкают к Аджаро-Имеретинскому хребту, расположенному на юго- 
западе Грузии, так что нахождение Р. гой4епао!й в близлежащих к Кавказу горных 
хребтах Турции вполне естественно. Локальность ареала этого вида по сравнению 
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с таковыми Р. аргіса и Р. етаеса объясняется тем, что развитие его личинок при- 
урочено исключительно к субальпийской и альпийской зонам. 


Основные результаты исследований 


Распространение различных видов слепней приурочено к местности, где их 
личинки обеспечены комплексом условий, необходимых для развития. После 
метаморфоза насекомые разлетаются от мест развития личинок на расстояние 
2—8 км, и их состав в пределах биотопов носит смешанный характер (Балашов и 
др., 1985). Личинки всех видов рода относятся к морфоэкологическому типу эда- 
фобионтов из подкласса цеспитобионтов (Андреева, 1990). 

В горных условиях, в отличие от равнинных, жизнь организмов подвержена 
многим дополнительным факторам, таким как повышенная инсоляция, резкие 
перепады суточных температур и влажности, сокращение периода активности и 
ряда других. Не поддающееся учёту природное разнообразие (часто даже в пре- 
делах одного хребта), как результат различий в экспозиции, либо расположения 
элементов ландшафтно-экологического комплекса, становится причиной распре- 
деления личинок одного вида в несопоставимых биотопах. Ведущим критерием для 
выбора мест развития личинок является влажность. Расположение местообитаний 
ассоциаций личинок из 2—6 особей определяется в каждом конкретном случае 
надёжностью достаточного увлажнения почвы в течение всего срока развития. Так, 
в мягких гумидных условиях низкогорий Талыша (с. Паркент) и относительно 
засушливых условиях покрытых лесом армянских нагорий (заповедник Хосров), 
личинки Р. артса неоднократно были обнаружены в дерновине на лесных поля- 
нах при полном отсутствии водоёмов. Многочисленные попытки найти личинок 
этого же вида в горных лесах Турции (ряд пунктов хребта Карадениз-Даглари и 
в окр. г. Эскишехир ) оказались безрезультатными. В конечном итоге личинки были 
выявлены в этих пунктах, но не далее 30—50 см от воды, в прибрежной части лес- 
ных ручьёв. 

Большое влияние на физиологические процессы в организме насекомых ока- 
зывают вариации микроклимата в различных местообитаниях, связанные с непо- 
стоянством суточных температур. Жизнедеятельность насекомых, как пойкилотерм- 
ных организмов очень зависит от температуры окружающей среды, определяющей 
в филогенезе внутривидовую изменчивость температурных норм развития. В 
наших наблюдениях за активностью питания, сохраняющейся у личинок многих 
видов до 8—10 °С, отмечена более высокая лабильность горных кавказских и сред- 
неазиатских видов, в том числе Р. аргіса, выработавшаяся в условиях суточных коле- 
баний температуры. Активность питания у личинок горных видов сохранялась при 
температуре на 2—3 °С ниже. Это соответствует результатам исследований об уве- 
личении скорости физиологических процессов у насекомых и простейших под влия- 
нием переменных температур (Заар и др., 1989). Состав пищи, температурный 
режим питания наряду с длительностью вегетационного периода и генетически- 
ми свойствами особей определяют продолжительность развития личинок слепней, 
которая для рода РАШротуа составляет 22—23 месяца. От условий питания и 
роста личинок зависит изменчивость размеров тела взрослых насекомых. 
Установлено, что длина тела у самок 47 видов фауны Казахстана варьирует в пре- 
делах 13—50 % по отношению к средней величине этого признака (Шевченко, 1961). 
Анализ размеров видов рода РИШротуа выявил различия этих показателей в 
12—37 %. Длина крыла изменяется от 9 до 22 %. Однако основные трудности 
идентификации видов составляет вариабельность окраски и размеров различных 
структур. Из семи признаков таблицы для определения видов рода для пяти здесь 


340 Р. В. Андреева 


же приведены возможные варианты изменчивости, по сути стирающие границу в 
их значении. 

Наиболее вариабельна окраска брюшка, цветовую гамму которого составляют 
как собственная пигментация тергитов и стернитов, так и опушение из различ- 
ных по величине и цвету волосков и щетинок. Комбинативные сочетания этих эле- 
ментов, их окраска и величина пятен и полос, которые они образуют, создают боль- 
шое разнообразие фенотипов, особенно у широко распространенных видов РЁ. аргі- 
саи Р. етаеса. Типовой паттерн рисунка дорсальной поверхности брюшка РЁ. аргіса 
(рис. 1, а) согласно описанию (Олсуфьев, 1977) практически не отличается от тако- 
вого, приведенного для Р. стаеса — это чёрное брюшко с крупными желтовато- 
коричневыми пятнами по бокам Г Ш тергитов, (рис. 2, а). Густые желтовато-серые 
волоски образуют отчётливое окаймление заднего края тергитов. Посредине 
брюшка на фоне чёрной полосы, разделяющей жёлто-коричневые пятна, явствен- 
но виден продольный ряд светлых треугольных пятен, образованных густыми 
серебристо-серыми волосками. С вентральной стороны желтовато-коричневое от 
основания брюшко завершается У—УП стернитами чёрного цвета. Брюшко РЁ. втае- 
са вентрально преимущественно тёмное с сероватым окаймлением по нижнему краю 
стернитов; Г-П стерниты по бокам жёлто-коричневые с крупным чёрным пятном 
посредине (рис. 3, 0). 

Морфологический анализ слепней, собранных в различных пунктах Закавказья 
и севера Турции, показал, что у обоих видов в большей или меньшей мере вариа- 
бельности подвержены все перечисленные структуры и интенсивность окраски. 
Размеры латеральных пятен на 1-11 тергитах изменяются так, что ширина раз- 
деляющей их чёрной полосы варьирует от 1/3 ширины брюшка до совсем узкой 
прерывистой (рис. 1, 6, в; рис. 2, 6, в); различна степень выраженности серебри- 
сто-серого окаймления нижнего края тергитов и срединного ряда треугольных 
пятен — до полного их отсутствия. На вентральной стороне брюшка Р. аргіса у 17 % 
экземпляров на П стерните отмечено тёмное пятно, по описанию свойственное 
Р. этаеса (рис. 3, а). Жёлто-коричневые пятна по бокам Г-П стернитов у видов 
Р. етаеса могут практически отсутствовать (рис. 3, в). Отмеченные отклонения при- 
знаков от типового описания комбинируются у экземпляров обоих видов в самых 
различных сочетаниях, что существенно затрудняет определение. Вариабельность 


6 


Рис. 1. Варианты рисунка дорсальной поверхности брюшка Р. аргіса: а — вариант, близкий к описа- 
нию типа; б, в — вариабельность размеров латеральных пятен и опушения нижнего края тергитов. 


Но. 1. УапаНопз оЁ ће ӣогѕит райегп о Р. аргіса; а — уагіапі тоѕі ѕітіаг (о {ће 4езсирНоп оЁ пе (уре; 
Б, с — уагіаійоп оЁ ће Іаѓега! ѕроїѕ ѕіхе апа рибезсепсе оѓ (ће Іоуег тагеіп оѓ їегоіќеѕ. 
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Рис. 2. Варианты рисунка дорсальной поверхности брюшка Р. втаеса: а — вариант наиболее близкий 
к описанию типа; б, в — вариабельность размеров латеральных пятен и опушения нижнего края тер- 
ГИТОВ. 


Но. 2. Уагіайопѕ оѓ ће аогзит раќегп оЁ Р. вгаеса: а — үагіапі тоѕі ѕітіаг (о Ше їуре аеѕсгірііоп; В, с — 
уагіаійоп оғ (ће Іаќега! зро{$ ѕіхе апа рибезсепсе оѓ Ше ѓегріѓеѕ Іоуег тагоіп. 


а б в 


Рис. 3. Варианты рисунка вентральной поверхности брюшка: а — Р. аргіса; 6, в — Р. оғаеса. 


Но. 3. Мегѕіоп оЁ {ће абаотеп райегп: а — Р. ариса; 6, в — Р. втаеса. 


свойственна также очертаниям и размерам органов чувств и деталям строения голо- 
вы, которые важны в качестве весомых признаков для идентификации вида. У самок 
в небольших пределах изменчива ширина лобной полоски, очертания лобных мозо- 
лей; на пальпах варьирует соотношение волосков различного цвета; непостоянна 
форма и окраска 3-го членика усиков. Изменчивость его формы весьма пробле- 
матична при идентификации видов РЁ. ариса и Р. етаеса, поскольку этот признак 
наиболее весомый и находится на первом месте каждой тезы таблицы для опре- 
деления видов (рис. 4, а, б). Соответствующая описанию для Р. 2таеса форма с «ост- 
роугольным выступом в виде зубца» в верхней части членика (рис. 4, 6) была 
отмечена лишь у 23,6 % экземпляров из 38, просмотренных в коллекции 
Анатолийского университета (Турция, г. Эскишехир) и 80 экз. из коллекции 
Зоологического музея (Чехия, Кунратице). У остальных экземпляров Р. етаеса отсут- 
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ствовало чёткое различие в форме выступа на верхней части Ш членика усиков 
от такового у особей Р. аргіса (рис. 4, а), вариабельна также интенсивность окрас- 
ки самого Ш членика. Изменчива и величина промежутка между границей лоб- 
ного треугольника и основанием лобной мозоли — по описанию он в 1,5 раза пре- 
восходит ширину основания мозоли — признак второй тезы. Реально промежу- 
ток между этими структурами у большинства экземпляров Р. вгаеса меньше 
половины ширины основания мозоли, у 18 % экземпляров этот промежуток либо 
незначителен, либо отсутствует подобно тому, что свойственно Р. аргіса. 

Р. ғоћаепаогїї внешне отличается от обоих рассмотренных видов в основном 
интенсивностью окраски, как большинство насекомых, обитающих в высокогорь- 
ях и подверженных меланизму. Цвет латеральных пятен на дорсальной поверхно- 
сти брюшка варьирует от красно-бурого до золотисто-коричневого; каждое из них 
занимает не более 1/3 ширины брюшка, в верхней половине тергитов их могут пере- 
крывать чёрные выступы срединной полосы (рис. 5, а). У большинства экземпля- 
ров хорошо выражено серебристо-серое окаймление нижнего края тергитов и про- 
дольный ряд треугольных пятен (рис. 5, 6). Вентральная поверхность чёрная с 
небольшими коричневатыми пятнами по бокам Г-П стернитов и отчетливым 
светлым окаймлением по их нижнему краю. Основание лобной мозоли почти 
соприкасается с границей лобного треугольника; третий членик усиков целиком 
чёрный, редко в коричневатых волосках у основания (рис. 4, в). Из 86 исследо- 
ванных экземпляров, незначительные отклонения соразмерности рисунка на 
брюшке отмечены у 7,74 %, а характеристики Ш членика усиков и расположения 
основания лобной мозоли практически остаются почти неизменными. 


а б в 


Рис. 4. Форма усика: а — Р. арнса; 6 — Р. втаеса; в — Р. ғоһаепаогї (по: Олсуфьев, 1977). 
Но. 4. Еогт оЁ {ће апѓеппае: а — Р. арғіса; 6б — Р. еғаеса; в — Р. ғоћаепао!їі (абет ОІѕиђеу, 1977). 


Рис. 5. Вариабельность рисунка дорсальной поверхности брюшка Р. ғойаепаогїї: а — меланизм окрас- 
ки; 6 — вариант наиболее близкий к описанию типа. 


Но. 5. Магіаііопѕ оЁ ће 4огзит раќќегп оё Р. ғголаепаогї: а — те!ап1$т оЁ соогаНоп; в — уегѕіоп тоѕі ѕіт- 
Паг ќо Ше туре ӣеѕсгіріоп. 
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Рис. 6. Каудальный сегмент латерально: а — Р. арнса; б — Р. втаеса; в — Р. ғоћаепаогїї. 


Но. 6. Саџаа! ѕертепї, Іаќега! уіеу: а — Р. арнса; б — Р. еғаеса; в — Р. ғоћаепаогї. 


Личиночные формы представлены в исследованиях меньшим количе- 
ством, чем имагинальные, поскольку для их сборов необходим опыт и, что не менее 
важно, значительные физические усилия. Поскольку фактический материал 
состоит из 26 экз. Р. аргіса, 3 экз. Р. етаеса и 8 экз. Р. ғоћаепаогїі, следовательно, 
можно судить о вариабельности структур лишь личинок Ё. ариса. 

Тело живых личинок у всех трёх видов цилиндрической формы, в передней 
части расширенное и заострённое у вершины; задний конец — тупо округлённый, 
покровы кремовато-белые. Отличительная черта экологии эдафобионтных личи- 
нок — пятнистое распределение ассоциаций из 2—6 ос. на значительных терри- 
ториях, пригодных для развития. Видовые и родовые признаки у личинок рода 
РиШротуа находятся преимущественно на каудальном сегменте. Следует отметить, 
что их количество меньше, а надёжность выше, чем у взрослых форм, поскольку 
структура покровов, адаптированных к жизни в водной и почвенной средах, более 
однотипна. Видовая принадлежность устанавливается по состоянию хетоидного 
поля у основания сегмента. У Р. аргіса это поле отсутствует (рис. 6, а), у Ё. етае- 
са оно расположено на дорсальной стороне сегмента (рис. 6, б) иу Ё. тойаепаог- 
Й — на вентральной (рис. 6, в). Другой признак — соотношение величины трёх 
латеральных хетоидных пятен по отношению к величине сегмента и их располо- 
жение на определённом расстоянии либо от основания, либо от вершины сегмен- 
та. Вариабельность величины пятен по отношению к величине сегмента незначи- 
тельна даже у личинок разных возрастных категорий. Конкретность и однознач- 
ность признаков, определяющих видовую принадлежность личинок, подтверждают 
самостоятельность Р. 2таеса и Р. артса (Андреева, 1990; Апагееуа еѓ а1., 2009). О при- 


Рис. 7. Каудальный сегмент Р. Кой4епадогй, вентрально. 
Но. 7. Саџаа! ѕертепі Р. гой4епаогй, уепіга! үіеу. 
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надлежности роду, отличному от Тађапиѕ, свидетельствует характер разделения 
постанального валика на две части у вершины сегмента и наличие двух округлых 
выростов у краёв преанального валика (рис. 7). Значение этого признака для надви- 
довой диагностики личинок отмечено ранее (Андреева, 1990). 


Обсуждение 


Изменчивость организмов формируется и поддерживается на уровне группи- 
ровок вида, слагающих популяции. Изучение структуры вида показывает, что он 
состоит из не поддающегося учёту количества форм, часто слабо различимых по 
морфологическим и физиологическим признакам — фенотипов. Характеристика 
вида, данная Н. И. Вавиловым (1967), наиболее полно отражает феномен фено- 
типической изменчивости: «Вид — обособленная, сложная, подвижная морфофи- 
зиологическая система... Эволюционный процесс, будучи непрерывным, в смыс- 
ле постоянного движения, изменения, возникновения и уничтожения имеет узлы 
в бесконечной цепи, которые составляют виды, как системы наследственных 
форм». 

Таким образом, изменчивость видов рода Рлі/іротуіа отражает естественный 
исторический процесс их развития, характеристикой успешности которого может 
служить степень вариабельности. Анализ материала, приведенный в предыдущем 
разделе, показал, что у видов с обширным ареалом — Р. аргіса и Р. этаеса — широ- 
та диапазона изменчивости морфологических структур значительно превосходит 
таковую Р. гой4епаогй, приспособленного к обитанию в зоне с более специфиче- 
скими условиями. Ч. Дарвин и А. Уоллес (Рагули, М№аПасе, 1958) отмечали, что 
широко распространенные виды с высокой численностью характеризуются боль- 
шей изменчивостью особей. Увеличение численности особей, их прогрессивное 
расселение, дивергенция вида на соподчиненные единицы, по мере того, как 
они попадают в новые условия существования, А. Н. Северцов (1934) относил к 
признакам прогрессивной эволюции. В этой же работе, рассматривая соотноше- 
ние индивидуального и исторического развития, автор подчеркивал, что «эволю- 
ционный процесс совершается не путём накопления изменений признаков взрос- 
лых организмов, но путём изменения хода процесса онтогенеза, т. е. путём сум- 
мирования изменений, появляющихся у зародышей или личинок изменяющихся 
форм» (Северцов, 1934). Продолжительность развития личиночных форм палеарк- 
тических видов слепней составляет не менее 90 % их жизненного цикла. На эту 
же стадию ложится соответствующая доля адаптивной нагрузки как при воздей- 
ствии изменений факторов окружающей среды, так и в процессе миграции в при- 
лежащие биотопы — адаптивной радиации. Свойственная слепням несоразмерность 
сроков существования обеих активных стадий в онтогенезе, обусловливает для каж- 
дой из них разную степень адаптивной нагрузки и отбора. Личиночное развитие — 
это период прогрессивного увеличения биомассы организма, когда основные 
функции нейроэндокринной системы направлены на обеспечение циклических про- 
цессов роста и линьки. В этот период между первой и предпоследней линькой 
сохраняется относительное постоянство анатомии и морфологии личинок. 
Очевидно, ввиду большего пресса отбора на ювенильной стадии, а также специ- 
фики физиологических процессов и наружной морфологии, признаки личинок 
значительно в меньшей степени подвержены вариабельности (Андреева, 1990). 
Факт детерминации генетическим аппаратом процессов развития организма обще- 
известен, но едва намеченным остается знание о функционировании комплекса 
процессов обратной связи, осуществляющих влияние условий среды на функции 
последнего. Тем не менее это взаимодействие лежит в основе развития и опреде- 
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ляет реализацию онтогенеза (нормой реакции ) в тех условиях, воздействию кото- 
рых организм подвержен в течение жизни (Еизсо, 2001). 

Популяции видов рода, подобно другим представителям семейства, можно 
классифицировать как открытые «системы с малой степенью целостности», состоя- 
щие из однотипных единиц, объединённых одинаковым отношением к среде 
(Малиновский, 1970). Сравнительно низкая организация таких систем, их дисперс- 
ное состояние, способствующее комбинаторике, а также процессы отбора в них 
обеспечивают гибкое приспособление к ненаправленным изменениям среды. 
Обширность ареала, высокая индивидуальная активность и численность вида в суб- 
популяционных группах обеспечивает богатство генетических комбинаций и, 
соответственно, физиологическую разнокачественность популяций. Чем шире на 
каждом этапе существования популяции размах изменчивости её особей, тем 
лучше приспособлен вид к условиям внешней среды и тем успешнее он может удер- 
живаться в новых для него условиях жизни. Свидетельством этого являются раз- 
личия в характере распределения местообитаний личинок РЁ. аргіса, приспособив- 
шихся к жизни и во влажных условиях Закавказья и расположенных значитель- 
но южнее аридных хребтах Турции. Существенную роль в формировании 
адаптивного потенциала личинок сыграла преферентность видов рода к обитанию 
в горных условиях. Пестрота ландшафтов, непостоянство режима температуры и 
влажности в сочетании с пятнистым распределением ассоциаций личинок из 
2—6 ос. на значительных пространствах создают разнообразие сочетаний жизнен- 
но важных для них факторов. Соответственно природа наблюдаемой вариабель- 
ности рассмотренных морфологических признаков может быть проявлением моди- 
фикационной изменчивости, возникающей под влиянием факторов среды, либо 
(а также) отражать наследственную изменчивость, широкий размах которой в 
популяциях обусловлен отсутствием направленного действия отбора. 


Выводы 


1. Превосходство размаха вариабельности морфологических структур, отме- 
ченное у видов с обширным ареалом Р. ариса и Р. оғаеса, по сравнению с тако- 
вой Р. гойаепаой, обитающего в зоне со специфическими условиями, позволяет 
считать, что доля модификационной компоненты в фенотипической изменчиво- 
сти видов рода определяется разнообразием условий развития личинок в преде- 
лах обширного ареала. 

2. Морфологические структуры личиночных форм видов рода более кон- 
кретны, однозначны и менее подвержены изменчивости, чем у имаго. 

3. Характерные для личинок всех трёх видов признаки подтверждают принад- 
лежность их роду, отличному от Тарапиу, а чёткие отличия между ними являют- 
ся доказательством видовой самостоятельности. 
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